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RESUMEN  
Los hábitats rocosos submareales someros e intermareales en zonas costeras 
temperadas alrededor del mundo están dominados por extensos bosques de macroalgas 
pardas del orden Laminariales y pequeños parches de áreas sin estas algas denominadas 
“fondos blanqueados”. Antecedentes muestran que la pérdida de diversidad de los 
bosques por perturbaciones (bióticas y abióticas) resulta en la formación de fondos 
blanqueados sin alterar las condiciones del sistema, donde el bosque se recupera en 
ausencia de perturbaciones. Desde otra perspectiva de análisis, estudios previos a través 
de descriptores sistémicos muestran que los bosques son mejor estructurados que los 
fondos blanqueados, pero con mayor vulnerabilidad a perturbaciones. La interrogante 
que surge es conocer cómo se desarrollan estos sistemas integrando mayor cantidad de 
componentes (i.e., micro/macro-organismos). El presente estudio planteó la hipótesis 
sobre la autonomía de cada sistema, es decir, tanto los bosques de macroalgas como los 
fondos blanqueados presentarían procesos ecológicos independientes. El objetivo fue 
determinar los procesos de colonización temprana y desarrollo de la comunidad de un 
bosque de L. trabeculata y un sistema adyacente dominado por algas costrosas y erizos 
negros (fondo blanqueado) sobre sustrato artificial en Caleta Bolsico, Antofagasta, norte 
de Chile. Para esto se realizó un experimento donde se utilizaron placas de cerámica 
como sustrato primario las cuales fueron dispuestas en cada sistema a una profundidad 
de entre 10-12 metros. El experimento fue llevado a cabo en dos etapas, la primera 
consistió en el estudio de la formación y sucesión de las biopelículas. Las placas fueron 
muestreadas simultáneamente en ambos sistemas durante los días 1, 2, 4, 6, 8 y 14 
después de ser instaladas al fondo de ambos sistemas. Las bacterias totales y viables, 
diatomeas, protozoos y micro-eucariotes fueron identificados y cuantificados. La 
segunda parte del experimento consistió en el estudio de la sucesión de macro-
organismos, los que fueron colectados mensualmente también colonizando placas de 
cerámica durante 14 meses. Los resultados mostraron diferencias significativas de la 
densidad de organismos móviles, riqueza taxonómica, cobertura de organismos sésiles y 
estructura de la comunidad entre sistemas durante la colonización de microperifiton y 
macro-organismos. El desarrollo de la comunidad en cada sistema siguió un patrón 
determinista a través de tempranos, medios y avanzados estadios de la sucesión. La 
mayoría de placas en el bosque fueron colonizadas por esporofitos de L. trabeculata, y 
el total de placas expuestas en el fondo blanqueado quedaron cubiertas con algas 
costrosas. En general los resultados de estos experimentos indican que desde el 
asentamiento de los procariotas, ambos sistemas tienden a ser específicos en la 
formación de sus comunidades hasta la llegada de los macro y mega-organismos. La tasa 
de sedimentación, intensidad de luz, temperatura fueron significativamente distintos 
entre sistemas. El contenido de materia orgánica y la intensidad de corrientes no varió 
significativamente entre ambos, a pesar de presentar mayores valores en el bosque. 
Como conclusión general se puede decir que la sucesión ecológica entre ambos sistemas 
opera de manera diferente e independiente con trayectorias paralelas desde el 
asentamiento de las bacterias hasta el arribo de macro colonizadores mostrando 
propensión a la auto-organización en cada sistema. 
 
ABSTRACT 
Kelp beds (large macroalgae belonging to the order Laminariales) and barren 
grounds are dominant habitats in intertidal and shallow sublittoral areas throughout 
temperate locations around the world. Biotic and abiotic disturbance reduce the kelp 
forest and its associated biodiversity resulting in the formation of barren grounds 
without altering the system condition where the kelp bed may recovery in absence of 
disturbance. From another perspective of analysis, previous studies using systemic 
indicators suggest that the kelp forest is better structured than barren ground, but more 
vulnerable to disturbance. The question that rises is to know how these systems develop 
bringing together all its components (i.e., micro and macro-organisms). This study tested 
the hypothesis about the autonomy of each system, that is, both kelp forest and barren 
grounds would show independent ecological processes. The objective was to 
determinate the early colonization processes and the development of the community in a 
Lessonia trabeculata kelp forest and an adjacent barren ground dominated by encrusting 
algae and sea urchin using artificial substratum at Bolsico, Antofagasta, northern Chile. 
A colonization experiment was conducted using ceramic plates installed at 10-12 meters 
depth. The experiment was divided in two stages; the first consisted in studying of the 
formation and succession of biofilm. For this, plates were exposed for colonization and 
sampled after 1, 2, 4, 6, 8 and 14 days at both systems. Total and viable bacteria, 
diatoms, protozoa, and micro-eukaryote were identified and quantified. The second stage 
of the experiment consisted in studying the succession of macro-organisms, which were 
sampled monthly also colonizing ceramic plates during 14 months. The results showed 
significant differences on densities, taxonomic richness, cover of sessile organisms and 
community structure during the colonization of microperiphyton and macro-organisms. 
The community development on each system followed a deterministic pattern 
throughout early, middle and late succession stages. The plates at the kelp forest were 
colonized by Lessonia trabeculata sporophytes and all the plates at the barren ground 
were covered by encrusting algae. Overall, the results of these experiments suggest that 
since the settlement of prokaryotes, both systems form specific communities until the 
arrival of macro and mega-organisms. Sedimentation rates, light intensity and 
temperature were significant different between systems. The organic matter content and 
current speed did were not significantly different between both systems, although higher 
values were detected at the kelp forest. In conclusion, succession in both systems is 
different and unique on each one. The successional trajectory is independent from the 
bacterial settlement until the arrival of macro colonizers which means that each system 
is able to self-organize.  
 
  
1. INTRODUCCIÓN 
En los sistemas submareales costeros de fondos duros a lo largo del norte de 
Chile así como en otras áreas temperadas del mundo, dos hábitats con distintos nivel de 
organización se pueden observar: los bosques de macroalgas pardas con alta diversidad 
de especies y estructuralmente complejos (Foster 1975), y los fondos blanqueados con 
baja diversidad y estructuralmente no complejos (Chapman & Johnson 1990).    
 
1.1 Bosques de macroalgas 
Los hábitats rocosos submareales someros e intermareales en áreas costeras 
temperadas alrededor del mundo son conspicuamente dominados por diversas especies 
de algas pardas del orden Laminariales (~148 especies, www.algabase.org) comúnmente 
llamados “kelps” (Bolton 2010) (Fig. 1); aunque algunos bosques han sido registrados a 
profundidad en regiones tropicales y bajo ciertas condiciones específicas (Santelices 
2007). En la literatura científica las algas pardas son mencionadas como especies 
fundacionales y/o formadoras de hábitat las cuales forman densas agregaciones 
agrupándose en verdaderos bosques marinos (Dayton 1972; Jones et al., 1994). Estos 
ecosistemas se caracterizan por albergar alta diversidad de organismos que van desde 
bacterias (Goecke et al., 2010; Bengtsson & Øvreås 2010), algas (Foster 1975), 
invertebrados (Graham 2004), peces (Pérez-Matus et al., 2007), mamíferos (e.g., nutria y 
lobos) (Thiel et al., 2007) hasta reptiles (e.g., tortugas marinas) (Nichols et al., 2001; 
observación personal).  
En el Pacífico suroriental, los bosques de macroalgas pardas representados 
principalmente por las especies intermareales Lessonia berteroana y L. spicata, y las 
especies submareales L. trabeculata y Macrocystis pyrifera, cubren la mayor parte del 
borde costero rocoso a lo largo de Chile y Perú, desde la zona intermareal hasta 
aproximadamente los 40 m de profundidad. Esta distribución alcanza grandes y 
continuos parches interrumpidos por playas de arenas y zonas costeras urbanizadas. Solo 
en la zona centro sur de Perú (9º hasta 14º latitud sur) es posible encontrar algunos 
parches y bosques pequeños de la especie Eisenia cokeri (Observación personal). En el 
norte de Chile, los bosques de macroalgas están fuertemente influenciados por las 
particulares condiciones del Sistema de Afloramiento de la Corriente de Humboldt 
(SACH) a través de la reincorporación de nutrientes a la zona fótica sobre el margen del 
continente y sus bajas temperaturas (Thiel et al., 2007, Swartzman et al., 2008; Chávez 
et al., 2008).  
La diversidad de pequeñas especies sésiles que habitan bajo el dosel de los 
bosques incluyen especies de algas rojas (e.g., orden Corallinales), verdes (e.g., Ulva 
spp., Cladophora sp.) y pardas (e.g., familia Ectocarpaceae), y varios grupos de 
invertebrados sésiles como cirripedios, ascidias, moluscos (Graham 2004; Vásquez et 
al., 2006) y móviles (ver publicación 2). A diferencia del hemisferio norte, aun no se han 
reportado grandes depredadores claves en la estructuración de las comunidades de 
macroalgas del hemisferio sur como nutrias, grandes peces (Steneck et al., 2002; 
Graham et al., 2007), sin embargo, hay una gran número de pequeños depredadores 
como pulpos, gasterópodos murícidos, estrellas de mar, y algunos peces (e.g., 
Kiposidae) alimentándose de herbívoros (erizos Tetrapygus niger, Loxechinus albus, 
Tegula spp., Fissurella spp) (Medina et al., 2004; Thiel et al., 2007). Algunos mamíferos 
y reptiles mencionados anteriormente utilizan estos sistemas como áreas de 
alimentación. 
La gran biomasa que acumulan las algas pardas y la alta productividad (e.g., 
liberación de carbono orgánico) que ocurre dentro de los bosques generan condiciones 
físicas distintas al medio externo, tales como mayor tasa de sedimentación de detritus 
(nutrientes), disminuyen la intensidad de luz hacia el fondo, modificación del flujo de 
corrientes (recirculación), etc. (Dayton 1985; Duggins et al., 1989). Estas condiciones 
físicas juegan un importante rol en la estructuración de las comunidades asociadas a los 
bosques en donde se generan fuertes interacciones tróficas (Harris et al., 1984; Graham 
2004; Rinde et al., 2014). Además, estos sistemas sirven de fuente de alimento, refugio, 
hábitat y ofrecen condiciones de sustrato para el reclutamiento de organismos a 
diferentes niveles tróficos (Dayton 1985; Graham 2004; Graham et al., 2007). La 
literatura científica básica y aplicada sobre los bosques de macroalgas es extensa para 
diversas especies de Laminariales alrededor del mundo, sin embargo algunos procesos 
internos en sistemas locales como el desarrollo sucesional en aquellos bosques 
dominados por la especie Lessonia trabeculata son poco conocidos y entendidos. 
 
1.2 Fondos blanqueados 
Considerados como el lado deforestado de los bosques, los fondos blanqueados 
(en inglés “barren ground” sensu Lawrence 1975) presentan baja abundancia y 
diversidad de organismos, y son poco estructurados (Graham 2004; Vásquez et al., 
2006), pero en comparación a los bosques son sistemas con alta resistencia a 
perturbaciones (Ortiz 2008). El sustrato primario rocoso en estos sistemas ecológicos se 
encuentra cubierto principalmente por algas verdes y rojas del tipo costrosas. La 
distribución a nivel mundial de estos sistemas ocupa el mismo hábitat que los bosques 
(Fig. 1) ya que su presencia ha sido principalmente correlacionada con el pastoreo 
destructivo de los bosques y la variabilidad ambiental como las altas temperaturas 
(Mann 1982; Tegner & Dayton 1991; Steneck et al., 2002; Norderhaug & Christie 
2009). Sin embargo, en el pacífico suroriental y a escala local, la continuidad de estos 
sistemas podría tener, además, mayor relación con otros factores como la intervención 
del hombre.  
En el norte de Chile, los fondos blanqueados son sistemas conspicuos en toda la 
costa cubriendo pequeños parches (durante escenarios fríos), y se hacen frecuentes 
durante períodos cálidos o en zonas con alta explotación de algas. Grandes actinias (e.g., 
Phymanthea pluvia), estrellas (e.g., Meyenaster gelatinosus, Luidia magallanica) y 
agregaciones abundantes de erizos (e.g., Tetrapygus niger, Loxechinus albus) componen 
la mega fauna bentónica de estos ambientes (e.g., Villegas et al., 2008). Sin embargo, los 
micro y macro-organismos también conforman la diversidad biológica de estos sistemas 
(ver publicación 2), los cuales son poco conocidos. Debido a la heterogénea 
configuración de sus parches, estos sistemas pueden albergar diversos organismos en 
cavidades, intersticios y pequeñas grietas formadas por la algas costrosas que en la 
mayoría de estudios no son tomados en cuenta (e.g., briozoos, poliquetos, equiuridos, 
pequeños moluscos, ofiuros, sipuncúlidos, priapúlidos), pero que pueden tener alta 
importancia en el desarrollo de este sistema (Taylor 1988; Ojeda & Deaborn 1989; 
Chenelot et al. 2011; Agnetta et al., 2013). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
1.3 Principales perturbaciones de los bosques de macroalgas y fondos blanqueados 
A pesar de la alta diversidad y complejidad de hábitat que presentan los bosques, 
estos son bastante vulnerables principalmente a los eventos climáticos extremos (Dayton 
et al., 1999; Fielder 2002). Para las costas del Pacífico nororiental los eventos de 
Figura 1. Distribución de los sistemas de bosques de macroalgas pardas en el mundo (líneas verdes) y 
sus principales géneros. Las líneas rojas muestran la distribución de los bosques de macroalgas pardas 
registrados a profundidad en regiones tropicales (figura tomada de Santelices 2007). Esa distribución 
también corresponde a la presencia de los fondos blanqueados a nivel mundial.  
variabilidad climática a larga escala como El Niño Oscilación del Sur (ENOS) son los 
principales responsables de la presencia o ausencia de estos sistemas (Tegner & Dayton 
1991; Steneck et al. 2002; Graham et al. 2007). En el Pacífico Suroriental, las altas 
temperaturas consecuencia de los escenarios cálidos del ENOS sumado a la baja 
disponibilidad de nutrientes debido a disminución en la intensidad de la surgencia, son la 
mayor causa del desprendimiento natural de los discos de las macroalgas y de toda su 
comunidad (Soto 1985; Tomicic 1985; Fernández et al., 1999; Edwards 2004; Vásquez 
et al., 2006; Thiel et al., 2007). Como consecuencia, estudios previos han documentado 
que durante y posterior a esta perturbación natural, los fondos blanqueados fueron los 
sistemas dominantes en casi todo el borde costero (Vásquez 1992; Martínez et al., 2003). 
Sin embargo, durante el escenario frío del ENOS “La Niña” y los años posteriores sin 
mayores oscilaciones del ENOS, los bosques y sus comunidades vuelven en recuperarse 
de forma parcial y/o total (Edwards 2004; Ladah et al., 1999; Martínez et al., 2003) y 
cubrir las mismas áreas.  
La variabilidad del aporte de nutrientes debido a la intensidad de la surgencia 
costera es también otro de los factores abióticos más relevantes en la permanencia y 
estabilidad de los bosques (Duggins et al., 1989). En latitudes bajas el desarrollo 
estacional de los bosques de Macrocystis responde a la variabilidad de concentraciones 
de nutrientes en el ambiente (Zimmerman & Kremer 1986; Brown et al., 1997), mientras 
que en zonas con permanente surgencia del norte de Chile, el desarrollo de estos 
sistemas no presenta un patrón estacional (Vega et al., 2005). En muchas regiones 
biogeográficas, la intensidad de luz y aporte de nutrientes al borde costero son 
constantes durante el año (e.g., California, Chile, Perú) (Chávez et al., 2008), 
favoreciendo las estrategias reproductivas de los bosques y una continua producción de 
esporofitos de macroalgas Laminariales como Lessonia spp. y Macrocystis (Tala et al., 
2004; Graham et al., 2007). Las particulares condiciones del SACH como bajas 
temperaturas y permanente surgencia (Montecinos et al., 2003) también permiten que la 
distribución de los bosques de macroalgas muestren una continua distribución hasta 
latitudes cercanas a zonas tropicales (Peters & Breeman 1993).  
Aunque los disturbios ambientales son considerados muy importantes como 
responsables de la estabilidad de estos sistemas, procesos ecológicos internos generan 
variabilidad inter e intra-anual en la estructura, funcionamiento y organización de los 
bosques de macroalgas y fondos blanqueados. Esto a menudo ocasiona la presencia de 
especies claves y/o invasoras como grandes herbívoros (Soto 1985; Villegas et al., 
2008). Los erizos de mar, principales pastoreadores de las algas pardas son considerados 
interacciones claves en la dinámica de los bosques y fondos blanqueados (Contreras & 
Castilla 1987; Tegner & Dayton 1991; Leinaas & Christie 1996; Vásquez & Buschmann 
1997), ya que suelen consumir cualquier estadio de las macroalgas y prevenir su 
reclutamiento (Perreault et al., 2014). A pesar de la abundante literatura existente sobre 
estos mecanismos de interacción como la depredación, competencia y el sobrepastoreo 
de estas pocas especies (Scheibling 1986; Scheibling et al., 1999; Leinaas & Christie 
1996; Vásquez et al., 1998; Rassweiler et al., 2010; Perreault et al., 2014), aún se 
desconoce cuál es el rol de los otros grupos o taxas presentes en el desarrollo de estos 
sistemas. Estas perturbaciones biológicas que ocurren internamente se reflejan en un 
decline del sistema y la subsecuente pérdida de toda su biota asociada (Graham 2004; 
Vásquez et al., 2006).   
Complementario a estas perturbaciones naturales, los bosques son actualmente 
objeto de una alta presión pesquera debido a sus altos valores comerciales y fácil 
accesibilidad (Edding & Tala 2003; Peteiro et al., 2006; Vásquez 2008; Ortiz 2010). La 
extracción excedida de las macroalgas pardas es una de las actividades que genera 
grandes disturbios y el posterior dominio de los fondos blanqueados (Ortiz 2008, 2010). 
Esta actividad extractiva se ha expandido en muchas localidades en todo el mundo 
(Vásquez et al., 2012) y actualmente sustenta una de las principales pesquerías (con 
limitados recursos de materia prima) que ejerce fuerte presión a los bosques de Lessonia 
spp. y Macrocystis en Chile y sur de Perú (Castillo et al., 2007; Ortiz 2003, 2008; Tala et 
al., 2004; Westermeier et al., 2006; Vásquez 2008). Algunas de las medidas propuestas 
para la extracción consisten en extraer el disco completo y dejar espacios libres o 
parches para la recuperación de los bosques (Vásquez et al., 2012). Sin embargo, la 
mayoría de colectores de algas utilizan una barreta de hierro para desprender 
bruscamente el disco del sustrato (Castillo et al., 2007; observación personal). Este 
método conocido como “barreteo” remueve toda la comunidad con posibles 
consecuencias negativas en el posterior asentamiento de esporofitos y desarrollo del 
bosque. Al tener poco o nada de conocimiento sobre la sucesión en los bosques y fondos 
blanqueados o como se construyen sus comunidades, estos métodos de extracción 
podrían ser los mayores forzantes en el decline de estos sistemas a escalas locales y 
regionales.  
1.4 Sucesión en sistemas rocosos submareales dominados por macroalgas 
1.4.1 Formación de las biopelículas 
Los sistemas submareales rocosos dominados por macroalgas Laminariales 
liberan gran parte de productos fotosintéticos como material orgánico disuelto (Duggin 
et al., 1989; Schaal et al., 2009), el cual es clave en los ciclos biogeoquímicos (Wada et 
al., 2007; Stewart et al., 2009) y procesos ecológicos como la sucesión. Este aporte de 
nutrientes es importante en la colonización de los micro-organismos pioneros (Wahl 
1989; Qian et al., 2006; Smirnova et al., 2010). Los colonizadores tempranos construyen 
densas agregaciones y crecen en forma de biopelículas o tapetes, embebidos de una 
matriz extracelular (i.e., polisacáridos y proteínas) y principalmente compuesta por 
grupos de bacterias, arqueas y pequeños eucarias (e.g., diatomeas, protozoarios) (Nadell 
et al., 2008; Bengtsson & Øvreås 2010). En el contexto de la sucesión primaria, la 
formación de las biopelículas inicia con una serie de mecanismos químicos (absorción 
de polisacáridos, proteínas y otros nutrientes  del medio, Bakker et al., 2004; Bhosle et 
al., 2005) y físicos (condiciones ambientales y del sustrato, Abelson & Denny 1997; 
O’Toole & Kolter, 1998) entre el sustrato y las primeras células biológicas. La 
formación de la estructura comunitaria de las bacterias inicia a las pocas horas de haber 
sido expuesto el sustrato (Siboni et al., 2007). Organismos eucariotas unicelulares como 
las diatomeas continúan con el proceso de colonización en una marcada dominancia 
cuantitativa seguido por el arribo de protozoarios (Cuba & Blake 1983; Wahl 1989).  
Las diatomeas bentónicas colonizan rápidamente el sustrato dentro de los 
primeros días a través de la secreción de sustancias viscosas compuestas mayormente 
por nutrientes (Stevenson 1983). Estos organismos son de rápida reproducción y pueden 
cubrir densamente amplias áreas del sustrato. Además, esta característica es fundamental 
en la formación de la biopelícula (Huang & Boney 1985). Los protozoos bentónicos, 
especialmente los autotróficos flagelados representados mayormente por bacteriófagos, 
continúan la secuencia de sucesión del microperifiton (Strüder-Kypke 1999; Zhang et 
al., 2013). Otros grupos como los ciliados y amoebas equilibran la formación y 
estructuración de la comunidad de estos organismos durante la sucesión, donde procesos 
internos tales como la competencia y depredación pasan a ser importantes (Cairns & 
Henebry 1982; Railkin 1995; Zhang et al., 2012). Se ha documentado los protozoarios 
que juegan un importante rol en la transformación y concentración de nutrientes de las 
biopelículas durante sus estadios de vida, así como la acumulación de organismos 
muertos (Wahl 1989).      
Estas biopelículas suelen ser grupos coordinados y cooperativos, análogos a 
organismos multicelulares (Nadell et al., 2008). Wieczorek & Todd (1998) sugieren que 
la estructura y actividad metabólica de estos micro-organismos formadores de las 
biopelículas (e.g., bacterias) son determinantes en la facilitación o inhibición de 
colonizadores mayores, entre ellos el asentamiento y/o reclutamiento (o inhibición) de 
los  primeros estadios gametofíticos de macroalgas (Publicación 1), y posteriormente los 
macro y mega invertebrados (Wahl 1989; Railkin 1998; Thompson et al., 1998; Hughes 
et al. 2005; Sneed et al., 2015). Recientemente se ha mostrado que las asociaciones de 
bacterias en distintos parches de sistemas dominados por algas costrosas son diferentes 
entre sí y podría resultar en el asentamiento de diferentes tipos de macro y mega-
organismos (Sneed et al., 2015).  
Diferencias en el tipo e intensidad de la perturbación durante el desarrollo 
sucesional del microperifiton, podría alterar la capacidad de facilitar o inhibir la 
colonización de organismos mayores como el asentamiento de esporofitos de algas 
pardas importantes en el desarrollo de los bosques y el asentamiento de algas costrosas 
en la formación de los fondos blanqueados. 
 
1.4.2 Colonización temprana de macro-organismos  
Los estudios de sucesión en ambientes marinos costeros en zonas temperadas se 
han focalizado más en el intermareal (Sousa 1979) posiblemente debido a su fácil 
acceso, como por ejemplo los bancos de mitilidos (Koivisto et al., 2011; Valdivia et al., 
2014), zonas dominadas por algas (Niell 1979; Benedetti-Cecchi & Cinelli 1996; Foster 
et al., 2003; Maggi et al., 2009), incluyendo áreas someras como el pasto marino (Edgar 
1992). Sin embargo, los sistemas submareales con presencia de algas pardas 
Laminariales han sido poco estudiados y requieren más atención (Scheibling 1986; 
Vance 1988; Leinaas & Christie 1996).  
En fondos duros, los macro-organismos sésiles y coloniales, como las algas, 
poliquetos, esponjas, briozoos, son dominantes durante todo el proceso seral (Glasby 
2001; Valdivia et al., 2005; Cifuentes et al., 2007; Pacheco et al., 2011) ya que 
aprovechan el espacio libre o disponible para crecer y extenderse. Este comportamiento 
depende de sus características funcionales y la magnitud de disturbios (Sousa 1980). A 
pesar de esto, reciente estudio en sistemas submareales como los bosques de macroalgas 
ha demostrado que los organismos móviles son determinantes en tempranos estadios de 
la sucesión (publicación 2). Hacia estadios medios y tardíos la competencia por espacio 
cubre distintas especies de macroalgas tipo alfombra, ramificadas y costrosas (Foster et 
al., 2003; publicación 2), y algunas especies de invertebrados como poliquetos 
serpúlidos y cirripedios (Glasby 2001; Spagnolo et al., 2004).  
La sucesión en bosques de algas pardas describe una aparente secuencia 
direccional y trayectoria determinista en ausencia de disturbios y en un relativo corto 
tiempo (Foster 1975, publicación 2). Esto es el resultado de una rápida colonización del 
sustrato por especies oportunistas de rápido crecimiento (Scheibling 1986), seguido de 
un reemplazo consecutivo o acumulación de especies pereniales de rápido y lento 
crecimiento (Foster 1975). Sin embargo la sucesión podría diferir dependiendo de la 
exposición y la latitud. Por ejemplo, en el norte de Chile en ambientes expuestos al 
oleaje la sucesión sigue un lento y predecible patrón con un dominio de especies 
coloniales tardías sin presentar estacionalidad (Pacheco et al., 2011) por otro lado en 
zonas temperadas submareales semi-protegidas del hemisferio norte la sucesión fue 
reportada a ser más rápida, presentan estacionalidad y varios estadios sucesionales 
(Foster 1975; Antoniadou et al., 2011).  
En el norte de Chile Vásquez et al. (2006) mostraron baja variabilidad temporal 
de los bosques durante y después del ENOS, sin embargo algunos parches declinados 
favorecieron el dominio de los fondos blanqueados. Sus resultados señalaron cambios no 
significativos de la diversidad entre ambos sistemas. Desde otra perspectiva de análisis, 
estudios previos utilizan descriptores sistémicos (e.g. Ascendency) y demuestran que los 
bosques a pesar de ser mejor estructurados y con un mejor desarrollo que los fondos 
blanqueados, presentan mayor vulnerabilidad (Ortiz 2008, 2010). Además, consideran 
que los fondos blanqueados emergen como sistemas más resistentes a disturbios. 
Estudios relacionados en explicar la recuperación de las comunidades dominadas por los 
bosques de macroalgas han considerado la importancia de todos los componentes del 
sistema (e.g., taxas, grupos tróficos). Comparaciones en la abundancia, composición de 
especies y cambios de la estructura comunitaria durante todo el proceso seral proveería 
valiosa información sobre las interacciones biológicas y posibles estadíos sucesionales 
entre ambos sistemas. Las interrogantes que surgen para lograr una mejor comprensión 
de estos procesos tendrían mayor apoyo al integrar mayor cantidad de componentes a 
diferentes escalas de estudio (i.e., micro/macro) en estos sistemas rocosos submareales 
  
1.5 Hipótesis 
Dada la alta producción de detritus dentro del bosque y debido a las condiciones de 
sedimentación y flujo de corrientes diferentes a los fondos blanqueados, la actividad 
metabólica de los procariotas (bacterias) y los patrones de sucesión temprana de los 
eucariotas (micro y macro-organismos) en los bosques de Lessonia trabeculata y fondos 
blanqueados en Isla Santa María (Bolsico) presentan trayectorias sucesionales distintas. 
 
1.6 Objetivo General 
Determinar los patrones de sucesión temprana en sistemas de bosques de Lessonia 
trabeculata y fondos blanqueados en Caleta Bolsico, norte de Chile. 
 
1.6.1. Objetivos específicos 
 Determinar la sucesión temprana de micro organismos bentónicos 
(Bacterias, diatomeas, protozoarios y pequeños eucariotas) en bosques de 
Lessonia trabeculata y fondos blanqueados en el norte de Chile. 
 Determinar los patrones de sucesión de comunidades de macro y mega 
organismos en bosques de macroalgas y fondos blanqueados en el norte de 
Chile. 
 Discutir los patrones de sucesión de bosques de macroalgas y fondos 
blanqueados en un contexto teórico. 
  
2. MATERIALES Y MÉTODOS 
2.1. Sitio de estudio 
Previo al estudio se recorrieron varias localidades dentro de la Península de 
Mejillones en la búsqueda de posibles sitios experimentales. Sin embargo la mayoría de 
lugares examinados presentaron condiciones inapropiadas que asegurasen tener 
condiciones para mantener los experimentos por lo menos un año. La búsqueda tardó 
muchos meses ya que hubo un dominio casi total de los bosques de Laminariales con 
pequeños parches de fondos blanqueados en zonas muy someras y casi superficiales. En 
estas condiciones el experimento podría quedar expuesto en horas de baja marea y ser 
fácilmente manipulado y/o retirado por pescadores o bañistas. Finalmente se encontró un 
sitio ideal con las condiciones apropiadas para instalar el experimento. El estudio fue 
conducido en caleta Bolsico (23º28’S; 70º36’O), localizada al suroeste de la península 
de Mejillones, norte de Chile (Fig. 2). La característica geomorfológica local 
corresponde a un área con poco oleaje y con el fondo cubierto de rocas tipo bolones (45º 
de inclinación aprox.). Sin bien caleta Bolsico tiene la forma de una pequeña ensenada 
protegida contra el oleaje, se ubica en la cara expuesta de la península. Dentro de la 
caleta el experimento fue instalado en un bosque de macroalgas dominado por Lessonia 
trabeculata de la forma arborescente y por diversas especies de macroalgas rojas y verde 
tipo tapiz, y en un fondo blanqueado del tipo bolones y rocas, con una área similar y 
adyacente al bosque, ambos entre los 8 a 10 m de profundidad. (para mayor detalle ver 
publicación 1 y 2). 
 
2.2. Instalación del experimento 
Para evaluar sucesión de las comunidades asociadas al bosque y al fondo blanqueado se 
utilizó como sustrato artificial placas de cerámica (van Tamelen et al., 1997; Cardinale 
et al., 2002; Siboni et al., 2007; Antoniadou et al., 2010). Las placas de cerámica fueron 
expuestas sobre el fondo rocoso de cada sistema en condiciones comparables 
(profundidad, tiempo y exposición de las placas), con la finalidad de registrar los 
procesos de colonización/extinción (Fig. 3A, B). Este experimento fue llevado a cabo en 
dos etapas, la primera consistió en la sucesión de organismos microbianos y la segunda 
etapa consistió en el estudio de la sucesión de organismos mayores. 
 
 
Figura 2. Sitio de estudio donde fue instalado el experimento, ubicado en el lado sur de la 
península de Mejillones. 
 2.3. Sucesión de bacterias y micro-eucariotas 
En cada sistema, mediante buceo semiautónomo 12 estructuras de PVC de 15 
x10 cm (Fig. 4A, B) fueron fijadas simultáneamente sobre el fondo rocoso con macilla 
epóxica en los extremos y sujetadas con cuerdas a las rocas entre los 10 y 12 m de 
profundidad. Previo a la instalación de los PVC, 10 placas de cerámica de 2,5 x 2,5 x 0,5 
cm esterilizadas fueron adheridas con silicona líquida a cada marco de PVC en líneas de 
cinco por lado en cada estructura (Fig. 4A, B). En total fueron colocadas 120 placas de 
cerámica por cada sistema.  
El experimento inició a finales de enero del 2013 con muestreos durante los días 
1, 2, 4, 6, 8 y 14 después de la exposición de las placas (Railkin 1998). En cada día de 
muestreo se colectaron 5 réplicas al azar de placas de cerámica para conteo celular 
bacteriano y 5 réplicas al azar para conteo de micro eucariotas (diatomeas, protozoarios 
y pequeños eucariotas) en cada sistema. Las placas fueron desprendidas fácilmente de la 
estructura de PVC y colocadas cuidadosamente en un tubo Corning de 50 ml. En el bote, 
Figura 3. Sistemas submareales donde se llevaron a cabo los experimentos. (A) Bosque de macroalga 
parda Lessonia trabeculata con forma arborescente, (B) fondo blanqueado dominado por erizos 
negros T. niger y algas costrosas.  
las muestras fueron almacenadas en un cooler con hielo a 4ºC aproximadamente para su 
traslado y posterior análisis en el laboratorio.  
Para el estudio de la sucesión de micro eucariotas se tomaron en cuenta células 
bacterianas totales y células bacterianas viables, diatomeas adheridas a las placas, grupos 
generales de los protozoarios conspicuos sugeridos por Railkin (1998) e.g., autótrofos 
flagelados, heterótrofos flagelados, ciliados, amebas, sarcodinos y pequeños eucariotas. 
Para mayor detalle del análisis de laboratorio y conteo de organismos ver publicación 1. 
 
2.4. Sucesión de macro-organismos 
Esta segunda etapa experimental se llevó a cabo desde febrero 2013 hasta marzo 
2014. Para esto, se utilizaron 13 estructuras de PVC (100 x 50 cm), como soporte del 
sustrato artificial, los cuales fueron fijados al fondo rocoso con macilla epóxica y 
cuerdas atadas a las rocas. En cada estructura, cinco placas de cerámica de 15 x 15 cm 
para el asentamiento de la biota fueron adheridas a presión, con una separación de 10 cm 
entre placas (Fig. 5A, B). Adicionalmente cinco estructuras con sus respectivas placas de 
cerámica fueron instaladas en cada sistema por posibles pérdidas. Un total de 90 placas 
A B
Figura 4. Unidad experimental para microperífiton instaladas en el (A) bosque de macroalgas y (B) 
fondo blanqueado.  
de cerámica fueron adheridas a 18 estructuras de PVC en cada sistema. Mensualmente 
cinco placas (réplicas) fueron azarosamente colectadas mediante buceo semiautónomo 
en cada sistema. Al momento del muestreo, cada placa fue colocada cuidadosamente en 
bolsas plásticas previamente rotuladas evitando la pérdida de organismos. En el bote, 
cada bolsa fue depositada en un cooler a 4ºC aproximadamente y transportada al 
laboratorio para su inmediato análisis. Para mayor detalle del análisis de laboratorio y 
conteo de organismos ver publicación 2. 
 
 
 
 
 
 
 
 
2.5. Parámetros ambientales 
En ambos sistemas ecológicos y para cada experimento se tomaron datos diarios 
de temperatura (ºC) (obtenidos por hora), para esto se utilizaron data logger de registro 
contínuo (TidBit, Onset) (Fig. 6A). También se registró la intensidad de luz sobre el 
fondo en cada sistema (lumens/m
2
) (por hora) utilizando un HOBO light data logger 
(Micro DAQ Ltd, USA) (Fig. 6B). Los loggers fueron fijados con cables a los marcos de 
PVC en cada sistema durante toda la etapa experimental. Adicionalmente, se registraron 
Figura 5. Unidad experimental para macro y mega organismos en el (A) bosque de macroalgas y (B) 
fondo blanqueado. 
A B 
datos de intensidad de corrientes (Fig. 6C), material orgánico decantado sobre el fondo y 
tasa de sedimentación (ver detalles de colecta y análisis en publicación 1 y 2) (Fig. 6D).  
 
 
 
 
2.6. Análisis estadísticos 
Para los análisis biológicos se obtuvieron datos de densidad (total de individuos 
por área), riqueza taxonómica, cobertura de organismos sésiles (macroalgas) y estructura 
de la comunidad. Para ver si existen diferencias significativas de estos parámetros 
biológicos entre sistemas y entre tiempo se utilizó un análisis de varianza multivariado 
Figura 6. (A) Data logger para registro contínuo de temperatura (TidBit, Onset). (B) HOBO light 
data logger (Micro DAQ Ltd, USA), para el registro por hora de la intensidad de luz sobre el fondo. 
(C) Barras de calcio para el registro de la intensidad de corrientes. (D) Bandejas cubiertas y colocadas 
sobre el fondo para la colecta de material orgánico decantado y estimar la tasa de sedimentación. 
basado en 9999 permutaciones (PERMANOVA). Para esto se tomó en cuenta un diseño 
ortogonal cruzado de dos vías, donde el tiempo de muestreo (días para micro organismos 
y meses para macro organismos) y el sistema ecológico (bosque de macroalgas y fondo 
blanqueado) fueron los factores fijos seleccionados. Para el caso de los análisis 
univariados (densidad, riqueza taxonómica) PERMANOVA es una prueba estadística 
que asume normalidad y homogeneidad de varianzas si se aplica previamente sobre una 
matriz de distancia Euclidiana (Ver publicaciones 1 y 2). En cada caso, la suma de 
cuadrados y el F estadístico son exactamente el mismo que el F estadístico de Fisher del 
clásico ANOVA, donde la probabilidad es calculada utilizando permutaciones 
(Anderson et al., 2008).      
Posteriormente, se usaron análisis de escalamiento multidimensional (MDS), 
utilizando la matriz generada por el coeficiente de disimilaridad de Bray-Curtis usando 
la transformación log (x+1), para examinar visualmente los cambios temporales de la 
estructura de las comunidades de micro (diatomeas, protozoarios y pequeños eucariotes) 
y macro organismos durante la sucesión. Para confirmar si existen diferencias 
significativas entre estos patrones de disimilaridad/similaridad se utilizó la prueba 
estadística PERMANOVA (basada en 9999 permutaciones) usando el mismo diseño 
ortogonal cruzado de dos vías que las pruebas univariadas. Cuando PERMANOVA 
indico diferencias significativas comparaciones a posteriori fueron usadas para detectar 
los niveles entre factores responsables por la significancia.    
Para el caso de los macro-organismos se seleccionó el subset de especies de la 
comunidad que mostraron la misma variabilidad en disimilaridad/similaridad resultante 
del análisis del set de datos completo utilizando la rutina BVSTEP (basado en rangos de 
correlación de Spearman). Para identificar cuáles fueron las especies responsables de los 
cambios en disimilaridad entre sistemas se utilizó un análisis de porcentaje de 
similaridad (SIMPER) (ver publicación 2). Finalmente la temperatura, intensidad de 
corrientes y materia orgánica sobre el fondo fueron evaluadas mediante una prueba t de 
Student. La intensidad de luz fue evaluada mediante la prueba de Mann-Whitney. Las 
pruebas univaridas fueron realizadas utilizadas en el programa estadístico STATISTICA 
6, y las prueba multivariadas fueron realizadas en el programa estadístico PRIMER v. 6 
and PERMANOVA +b3 (Anderson et al., 2008) 
 
 
 
 
 
3. RESULTADOS 
Los resultados específicos de cada estudio se presentan en cada una de las publicaciones 
que se presentan a continuación, por lo que los siguientes capítulos abordaran la 
discusión y conclusiones más relevantes que resultaron de estos estudios. Además se 
proponen tres modelos conceptuales basados en el desarrollo sucesional de cada sistema, 
el cual es discutido dentro del contexto de la auto-organización. Mi contribución a cada 
capítulo de esta sección es explicada. 
3.1. Publicación 1:  
Uribe RA., Ortiz M., Pacheco AS., Araya R. 2014. Early succession of micro-periphyton 
communities in kelp bed and barren ground ecological systems. Marine Ecology. doi: 
10.1111/maec.12241. 
La idea científica de esta publicación, fue desarrollada por mi persona en colaboración 
del segundo autor. El diseño experimental se logró con el apoyo de todos los co-autores. 
Yo conduje la instalación del experimento, muestreo, procesamiento de las muestras, 
análisis de datos y redacción de una versión inicial del manuscrito. El procesamiento de 
las bacterias fue realizado con el apoyo del cuarto autor. Yo, redacté la mayor parte del 
manuscrito, pero la versión final se logró gracias al aporte del tercer y segundo autor.     
3.2. Publicación 2: 
Uribe RA., Ortiz M., Macaya EC., Pacheco AS. 2015. Successional patterns of hard - 
bottom macrobenthic communities at kelp bed (Lessonia trabeculata) and barren ground 
sublittoral systems. Journal of Experimental Marine Biology and Ecology. 472: 180-
188. doi.org/10.1016/j.jembe.2015.08.002. 
La idea científica de esta publicación fue desarrollada por mi persona y con el apoyo del 
segundo y cuarto autor. Yo realicé el diseño experimental y conduje la instalación del 
experimento, muestreos, procesamiento de las muestras, análisis de datos y redacción 
del manuscrito con el apoyo del cuarto autor. La versión final del manuscrito fue 
mejorada considerando los aportes de todos los coautores.     
3.3. Bosques y fondos blanqueados como sistemas auto-organizados. 
Este capítulo discute los resultados de las publicaciones 1 y 2 colocando el desarrollo de 
ambos sistemas dentro de un contexto teórico como la auto-organización. Se proponen 
tres modelos o escenarios hipotéticos distintos que podría ser parte de la dinámica de 
cualquier sistema, en especial los bosques de macroalgas y fondos blanqueados.  
Yo desarrolle la idea inicial y propuse los modelos con el apoyo de M. Ortiz. 
Posteriormente R. Ulanowicz realizó sustanciales comentarios sobre los tres escenarios 
hipotéticos y el desarrollo de ambos sistemas bajo la luz de la autocatálisis.  
 
 
 
 
3.1 Publicación 1: 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
3.2 Publicación 2: 
 
  
   
   
   
  
   
   
   
   
3.3 Bosques y fondos blanqueados como sistemas auto-organizados:  
El obstáculo fundamental para entender el funcionamiento de los ecosistemas es 
la falta de bases teóricas desde el cual trabajar. El tema de la alternancia entre los 
bosques y fondos blanqueados puede ser abordado desde una perspectiva teórica como 
la autocatálisis, término insertado en el mundo de las ciencias biológicas (Ulanowicz 
1997) la cual describe un comportamiento autónomo en la constitución de cada uno de 
los componentes biológicos del sistema (i.e., micro-organismos, macro-organismos). La 
esencia de la auto-organización es el refuerzo automático de opciones disponibles 
(Odum 1988). El concepto general de autocatálisis define al tipo de procesos (de 
sostenimiento o de expansión) propios de sistemas que son capaces de incorporar 
elementos que son necesarios para su recurrencia continúa en el tiempo (Ulanowicz 
1997). La autocatálisis aparece como un caso especial de retroalimentación positiva 
(Ulanowicz 2005) donde los sistemas, en este caso los bosques de macroalgas, muestran 
resistencia a los cambios y por lo tanto tienden a dominar el sistema casi en tu totalidad. 
Esto a menos que las perturbaciones sean bastante grandes (e.g., El Niño, pesquerías) y 
puedan persistir en igualdad de condiciones externas con los fondos blanqueados o 
desaparecer. 
 Esta forma de retroalimentación positiva o autocatálisis refleja la sucesiva 
colonización de los componentes en cada sistema (e.g., taxas, grupos funcionales, 
estadios serales) que puede ser esencial para la subsistencia de todo el ciclo (Wicken 
1984). El uso de modelos en la literatura para explicar patrones y procesos es un común 
enfoque para análisis sucesionales en sistemas terrestres (Halpern 1989) y marinos 
(Berlow 1997; Underwood & Chapman 2006). La dinámica entre bosques de 
macroalgas y fondos blanqueados ofrece la oportunidad de proponer modelos 
conceptuales basados en su desarrollo a través de procesos sucesionales. En el presente 
capítulo se muestra los modelos que pueden explicar desde una perspectiva teórica la 
dinámica entre ambos sistemas. 
La Fig 7 muestra tres modelos conceptuales. Estos modelos fueron construidos 
basados en los resultados obtenidos en los manuscritos 1 y 2. Cada compartimento 
hipotético o cuadrado representa un grupo taxonómico o estado seral donde A son 
bacterias, B son diatomeas y protozoarios, C son pequeños eucariotes, D son estadios 
tempranos de macro-organismos, E son estadios intermedios y F son estadios avanzados 
de la sucesión.  
La figura 7A representa un modelo divergente (Petraitis & Dudgeon 2005), en el 
cual ambos sistemas inician la sucesión de la comunidad sin presentar diferencias (A y 
B). A este nivel inicial de la sucesión, los primeros componentes (formación de las 
biopelículas y microperifiton) muestran similares patrones de colonización. Los 
procesos de colonización son precedidos por similares patrones de diversidad, riqueza 
taxonómica y actividad metabólica de procariotas. Finalmente este modelos muestra que 
los componentes de los compartimentos C, D, E, F siguen patrones diferentes. Hasta este 
punto la colonización de macro-organismos varían sustancialmente entre sistemas hasta  
un punto determinado (F, F’). Factores forzantes externos (e.g., condiciones 
oceanográficas, pesquerías) y/o perturbaciones internas (e.g., sobrepastoreo) causan el 
restablecimiento del sistema y su retorno al estado inicial. 
La figura 7B muestra un modelo de desarrollo convergente (Underwood & 
Chapman 2006), en donde los bosques y fondos blanqueados comienzan con diferentes 
patrones durante la temprana sucesión (A...E y A’…E’). La estructura de la comunidad 
muestra diferentes propiedades en relación al primer modelo, donde los patrones de 
colonización de bacterias, diatomeas, protozoarios, esporas de macroalgas, larvas de 
invertebrados y primeros estadios de sucesión de macro-organismos difieren entre 
sistemas. Sin embargo, sus trayectorias cambian en un estadio sucesional avanzado 
donde empiezan a mostrar similares patrones de colonización (F). Finalmente, el 
desarrollo de cada sistema tiende a ser estocástico donde el punto final es la formación o 
dominio total de cualquier sistema. La figura 7C muestra un modelo de desarrollo 
paralelo entre sistemas, en el cual ambos sistemas presentan trayectorias y patrones de 
sucesión diferentes desde el inicio de la colonización y el arribo de las bacterias (A y A’) 
hasta avanzados estadios de la sucesión (macro y mega organismos) (F y F’). Como en 
todos los ecosistemas, estos tienden a desarrollar y crecer, hasta que fuerzas imperantes 
desvían esta trayectoria que puede ser amortiguada o recuperada por métodos de 
conservación, sin embargo estos sistemas caen y vuelven a un punto inicial de 
renovación (Holling 1986). 
  
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
Fig. 7 Modelos conceptuales del desarrollo de los bosques “kelp beds” y fondos 
blanqueados “barren ground” (A) modelo divergente, (B) modelo convergente y (C) 
modelo paralelo. Las flechas muestran la dirección de la sucesión. Los signos indican 
interacciones positivas entre componentes. Las líneas punteadas representan estados con 
similares patrones de sucesión. 
 
Los modelos conceptuales propuestos y desarrollados en el presente capítulo 
muestran tres escenarios hipotéticos distintos que podrían ser parte de la dinámica de 
desarrollo de las comunidades de cualquier sistema, en especial los bosques de 
macroalgas y fondos blanqueados. Los resultados de este estudio evidencian que estos 
sistemas presentan una tendencia a ser autónomos desde la formación de las biopelículas 
hasta estadios avanzados de la sucesión, donde el bosque es dominado por esporofitos 
jóvenes de Lessonia trabeculata y el fondo blanqueado por algas crustosas.  
Al tomar en cuenta los resultados generales de las publicaciones 1 y 2 (basados 
en análisis comunitarios), se puede inferir que la sucesión entre ambos sistemas se ajusta 
perfectamente a un modelo paralelo de desarrollo (fig. 7C), donde la trayectoria 
sucesional no presenta algún punto en común entre ambos. Ambos sistemas muestran 
independencia en el desarrollo de sus comunidades bentónicas (i.e., invertebrados y 
flora) desde la colonización de las bacterias y diatomeas. Cada sistema exhibe un 
comportamiento auto-organizado a través de sus componentes, donde cada taxa o grupo 
funcional presenta el potencial para la interacción (e.g., depredación, competencia) y 
posterior beneficio de todo el ciclo. 
Desde la perspectiva de la autocatálisis, un incremento en la actividad de 
cualquier componente (e.g., taxas, grupos funcionales) dentro de cada sistema, 
incrementa la actividad de todos los otros componentes en el ciclo y así mismo, 
resultando en un incremento del desarrollo vía retroalimentación positiva (autocatálisis). 
Esta configuración autocatalítica de los bosques y fondos blanqueados ejerce presión de 
selección sobre sus propios componentes. Por ejemplo, si una especie más eficiente 
(e.g., Lessonia trabeculata) entra en el proceso de sucesión, esta puede influenciar  
positivamente sobre el proceso ecológico. Por otro lado, si es una especie menos 
eficiente la que ingresa, afectaría negativamente su rol quedando fuera del proceso (e.g., 
pequeños herbívoros desplazados por competencia) (Mageau et al., 1998).    
 
  
4. DISCUSIÓN  
Una discusión detallada sobre el desarrollo sucesional de los bosques de 
macroalgas y fondos blanqueados están dadas en las publicaciones 1 y 2, sección de 
resultados. A continuación se muestra una discusión general e integrada sobre los 
mayores resultados de este estudio así como también una discusión de la implicancia de 
estos hallazgos a la luz de la autocatálisis.  
 
4.1 Sucesión del microperiphyton en el bosque del macroalgas y fondos 
blanqueados 
Los resultados alcanzados evidencian que la formación de las biopelículas, en 
ambos sistemas, inicia con una rápida colonización de bacterias y diatomeas durante los 
dos primeros días, seguido por la colonización de protozoarios (e.g., flagelados, ciliados) 
y pequeños micro-eucariotes (e.g., copépodos, post larvas de equinodermos y moluscos) 
hacia el día 14. Estos patrones fueron diferentes entre sistemas, debido en gran parte, a 
sus particulares condiciones ambientales (Publicación 1).    
Debido a que los bosques de macroalgas contribuyen significativamente al aporte 
de detritus orgánico (Tala & Edding 2005; Duggins et al., 1989), es posible que la 
cantidad y calidad de detritus orgánico haya sido determinante en la rápida colonización 
de bacterias viables y el consecuente arribo de organismos mayores como L. 
trabeculata. Otros estudios han demostrado que el carbón orgánico derivado del detritus 
orgánico se correlaciona significativamente con la formación de las biopelículas en otros 
ambientes marinos (Siboni et al., 2007; Fierer et al., 2010) y el posterior aumento de 
bacterias viables. En el fondo blanqueado la alta intensidad de luz sobre el fondo fue 
fundamental en la rápida colonización del grupo de diatomeas, esto tuvo un positivo 
efecto sobre el arribo de pequeños herbívoros. En otros ambientes acuáticos, como los 
ríos, Roberts et al., 2004 demostraron que las condiciones de luz es uno de los factores 
que influencian la colonización de la comunidad bentónica microalgal. 
Otra de las forzantes ambientales en la formación de las biopelículas fueron los 
flujos de corrientes (Railkin 1998; Besemer et al., 2007). Mayor flujo de corrientes y un 
bajo aporte de nutrientes en los fondos blanqueados  comparado al bosque, resultó en 
una baja densidad de organismos que forman y estructuran las biopelículas. Aunque el 
aporte de nutrientes no fue el foco de este estudio, es posible considerar que son 
provenientes del agua de surgencia o de los sistemas acuícolas cercanos. La 
estructuración física de los bosques tienden a reducir la intensidad del flujo de las 
corrientes y modificarlo (Graham 2003; Gaylord et al., 2012). Previos estudios 
evidencian un continuo cambio en la composición de las biopelículas conducidos 
principalmente por distintos flujos de corrientes (e.g. Besemer et al., 2007). Estos 
antecedentes respaldan las diferencias encontradas entre sistemas donde se muestra que 
los bosques de macroalgas crean microambientes, favorecen la formación de las 
biopelículas y el posterior arribo de macro-organismos.  
Hacia el final de la sucesión la comunidad que desarrolló sobre las placas 
evidenció un patrón determinista en ambos sistemas. La presencia de esporofitos 
microscópicos de Lessonia terminó en formar una comunidad similar al bosque con 
presencia de juveniles de algas pardas, verdes y rojas. Por otro lado, presencia temprana 
de algas rojas calcáreas en el fondo blanqueado evidenció la presencia de este sistema 
sobre las placas monopolizada por estas taxas. 
 
 La sucesión de bacterias totales y viables mostraron una trayectoria común entre 
sistemas, sin embargo fueron significativamente diferentes.  
 Patrones univariados y multivariados de la comunidad de eucariotas fueron 
significativamente diferentes entre sistemas, consistiendo en la acumulación de 
grupos funcionales/taxas en el tiempo. 
 La sucesión evidenció un patrón determinista donde las placas expuestas en el 
bosque mostraron incremento de esporofitos microscópicos de Lessonia 
trabeculata hacia el final del experimento, y las placas expuestas en el fondo 
blanqueado mostraron mayor cobertura de esporofitos de algas costrosas. 
 La tasa de sedimentación, intensidad de luz, temperatura fueron 
significativamente distintos entre sistemas. El contenido de materia orgánica y la 
intensidad de corrientes no varió significativamente entre sistemas, a pesar de 
presentar mayores valores en el bosque. 
 
4.2 Sucesión de macro-organismo en el bosque del macroalgas y fondos 
blanqueados 
La sucesión de macro-organismos exhibió una secuencia de cambio de especies 
la cual resultó en tempranos, medios y avanzados estadios sucesionales. Estos resultados 
también señalan que ambos sistemas comparten similares tendencias de densidad de 
organismos móviles, riqueza taxonómica y cobertura de organismos sésiles hasta 
estadios avanzados de la sucesión. Sin embargo, los análisis multivariados mostraron 
patrones desarrollo específicos para cada sistema.  
A pesar de las diferencias entre sistemas, los resultados muestran un rápido 
desarrollo de sus comunidades sobre las placas a más de un año de exposición. 
Contrariamente, experimentos similares realizados en una zona expuesta al oleaje en la 
península de Mejillones, Pacheco et al. (2011) muestran un lento desarrollo de la 
comunidad cercana a un bosque de L. trabeculata. Sus resultados evidenciaron que a 
más de dos años de exposición, la estructura de la comunidad que desarrolló sobre el 
sustrato artificial difería mucho de la comunidad natural. En ese caso, la sucesión fue 
dominada por organismos coloniales sésiles en tempranos (e.g., coralinas crustosas) y 
avanzados (e.g., Balanus flosculus, Lagenicella variabilis) estadios de la sucesión.  
El presente estudio fue conducido en una zona semi protegida, con una baja 
abundancia y cobertura de organismos sésiles filtradores en el medio natural. Los 
organismos móviles como el copépodo Oncaea media fueron determinantes en estadios 
tempranos de la sucesión; y hacia estadios avanzados los organismos sésiles fueron los 
más importantes en términos de disimilaridad (Publicación 2). Se evidencia un claro 
patrón divergente entre sistemas y una recuperación de sus comunidades cercana a los 
14 meses. Estos resultados indican que ambos sistemas operan de manera independiente 
desde el asentamiento de las bacterias hasta el arribo de macro colonizadores mostrando 
propensión a la auto-organización en cada sistema. 
 
 Ambos sistemas presentaron similares patrones univariados, sin embargo, la 
riqueza taxonómica, densidad de organismos de invertebrados y cobertura de 
especies sésiles fue significativamente mayor en el bosque de macroalgas. 
 La sucesión en ambos sistemas siguió una secuencia de cambios de la estructura 
de la comunidad desde tempranos, medios y avanzados estadios de la 
comunidad. 
 La variabilidad temporal de estas especies/taxas reveló que existen tres grandes 
patrones que conducen la sucesión de la comunidad en cada sistema.    
 Los organismos sésiles fueron los que más aportaron a la disimilaridad entre 
sistemas durante la sucesión, sin embargo, los organismos móviles contribuyeron 
en mayor número de especies a la disimilaridad durante estadios avanzados de la 
sucesión.  
 Parámetros ambientales como la temperatura y la intensidad de luz sobre el 
fondo variaron significativamente entre sistemas durante los 14 meses de 
experimento. 
 
4.3 Comportamiento auto-organizado de los bosques de macroalgas y fondos 
banqueados 
Entender cómo la complejidad puede surgir en estos sistemas, es un tema muy 
controversial en la investigación biológica (Levin 2005). La configuración auto-
organizada de diferentes taxas interactuando entre si dentro de cada sistema puede surgir 
a través de selección individual dando paso a la facilitación o inhibición de otras taxas 
(Odum 1969; Connell & Slatyer 1977), y consecuentemente soportar presión externa 
(i.e., perturbaciones). Observaciones referidas a la alternancia entre bosques y fondos 
blanqueados sugieren que ambos sistemas tienden a ser autocatalíticos, con 
características propias de crecimiento y selección (ver publicaciones 1 y 2). Por lo tanto, 
la alternancia entre ambos podría ser una consecuencia de cambios en las propiedades 
internas de estos sistemas. Desde una visión sistémica Ulanowicz (1997) señala que en 
sistemas autocatalíticos, la alteración de cualquier componente genera gran actividad en 
todos los otros componentes, estimulando así la actividad total del ciclo completo. Tal 
refuerzo es parte de un camino auto-organizado y es una importante vía para incrementar 
la actividad disipativa del sistema. De esta manera ambos sistemas serían capaces de 
mantener una retroalimentación positiva basada en interacciones de mutualismo positivo 
directo o indirecto. Este es el primer paso para empezar a mirar ambos ambientes como 
sistemas que pueden auto-determinar su estructura comunitaria y sistémica, ya que, 
describen o muestran diferentes niveles de desarrollo entre sí. 
 La trayectoria sucesional entre bosques de macroalgas y fondos banqueados 
sigue un modelo paralelo. 
 La dinámica de desarrollo de los bosques de macroalgas y fondos banqueados 
tienden a ser sistemas con comportamiento auto-organizado y autocatalíticos. 
 
  
5. CONCLUSIONES GENERALES 
Los bosques de macroalgas y los fondos blanqueados en caleta Bolsico, 
península de Mejillones,  presentan patrones sucesionales independientes y específicos 
desde el asentamiento o colonización de los primeros micro-organismos como las 
bacterias hasta la llegada de los mega-organismos. Estas trayectorias siguen un modelo 
de desarrollo sucesional paralelo entre sistemas, donde cada componente o taxa cumple 
funciones específicas dentro de cada sistema, que resultan en la persistencia, resistencia 
y permanencia en el tiempo y/o espacio de cada uno. Este estudio se muestra como el 
primer paso para entender ambos sistemas como entidades independientes y auto-
organizadas.  
 
6. IMPLICANCIAS Y FUTUROS ESTUDIOS 
Los resultados obtenidos en el presente estudio a partir de experimentos de 
colonización sobre sustrato artificial, muestra que el conocimiento de los procesos 
ecológicos sobre la estructuración de las comunidades desde los micro- organismos 
hasta macro-organismos en los bosques y fondos blanqueados pueden tener directas 
implicancias en el diseño de medidas de manejo pesquero para las macroalgas en esta 
zona de estudio. El continuo barreteo de los bosques en zonas semi protegidas en el 
norte de Chile, como Caleta Bolsico, donde se alcanza la remoción completa de las 
macroalgas (no solo kelps) deja como consecuencia grandes parches perturbados. Este 
barreteo remueve también toda la comunidad microbial asociada a los bosques, lo que 
posteriormente puede llevar a un cambio en sus vías sucesionales y el subsecuente 
dominio de los fondos blanqueados y reducción la salud de los sistemas costeros (Ortiz 
2008). En este caso, similar a una alta presión ambiental (e.g., altas temperaturas), un 
intensivo régimen de sobre explotación de las macroalgas se convierte en el principal 
conductor de la alternancia entre sistemas a niveles locales, donde la recuperación de los 
bosques lleve muchos años o quizás sea irreversible. 
Un mayor entendimiento del desarrollo de estos sistemas a través de sus patrones 
sucesionales también es relevante en el diseño de planes de restauración de ecosistemas. 
El permanente monitoreo del desarrollo de las comunidades sobre estructuras primarias 
en zonas de restauración o rehabilitación de bosques pueden ser comparados con los 
resultados del presente estudio o ser tomados en cuenta como modelo base para nuevas 
experiencias.  
Se proponen futuros temas de investigación que podrían complementar el 
conocimiento de estos sistemas costeros de bosques de Lessonia trabeculata y fondos 
blanqueados: 
 
 Estructura de la comunidad bacteriana: 
Conocer como está conformada y como se desarrolla la comunidad bacteriana que 
forman las biopelículas en cada sistema (e.g., diversidad funcional). Para esto es 
necesario utilizar nuevas herramientas para un análisis más específico como la 
pirosecuenciación y la metagenómica. El diseño podría comprometer diferentes escalas 
espaciales y temporales. 
 
 Diversidad funcional: 
Otro de los valiosos aportes en el conocimiento de la sucesión en el desarrollo de los 
bosques de macroalgas y los fondos blanqueados es conocer como varían 
funcionalmente todos los organismos móviles y sésiles. A pesar que nuestros resultados 
indicaron que ambos sistemas comparten especies similares, aún queda pendiente 
entender cuál es el rol funcional de estas especies.    
 Dinámica de la comunidad en los fondos blanqueados: 
A través de experimentos submareales conocer como se ve afectada la colonización 
de los bosques y fondos blanqueados por la comunidad que habita debajo de las rocas y 
de posibles hábitos nocturnos. Esto a través de experimentos de exclusión/inclusión. 
 
 Estabilidad durante la trayectoria sucesional: 
A través de herramientas derivadas de la ecología-matemática (e.g., loop análisis) es 
posible determinar los grupos de organismos y/o interacciones que puedan ser los 
responsables en desestabilizar cada vía sucesional y dar paso a los siguientes estadios. 
 
 Trayectoria espacial y temporal: 
Los resultados del presente estudio deberían  ser complementados con experimentos 
en zonas expuestas y la replicación en otras latitudes. Así mismo, tomar en cuenta el 
desarrollo de las trayectorias sucesionales en diferentes tiempos durante el año. 
 
 Dinámica poblacional: 
Otro de los tópicos que puede ser un soporte fundamental para complementar los 
estudios de la dinámica de estos sistemas es estudiar las tazas de crecimiento de las 
especies que son frecuentes en ambos sistemas, en especial las especies que habitan 
en ambos. En este caso se podrí tomar en cuenta especies de diferentes niveles 
tróficos.
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